南亚 热带 四 种 不 同 演化 程度 禾 本 科 植 物 夏 季 光 能 利用 策略 差异 分 析 
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摘要 : 为 了 探究 甘 矿 、 地 牧草 、 芦 苇 、 佛 肚 竹 这 四 种 禾 本 科 植 物 的 光 能 利用 策略 ， 该 文 以 大 
田 或 原生 境 植 株 为 材料 , 于 炎夏 伏天 最 热 时 节 活 体 监 测 其 叶绿素 荧光 特性 、 光 合 气体 交换 特 
性 ， 并 分 析 其 色素 含量 。 结 果 表 明 : (1) C, HEM C 地 毯 草 具 有 高 净 光 合 速率 〈P,)， 是 消 
耗 利 用 光 能 的 主要 手段 ,并且 高 P, 和 高 水 分 利用 率 (WUE)、 高 量子 效率 CO) 耦合 在 一 起 ; 


(2) C3 芦 革 也 具有 较 高 的 P,、WUE 和 6B;， 其 较 高 的 类 胡萝卜 素 与 热 耗 散 ONPQO 相 结合 
消耗 多 余 光 能 ，(3) CG 佛 肚 竹 Pa WUE 和 G@; 值 均 最 低 ， 但 具有 最 大 的 叶 黄 素 库 容 和 较 高 
的 叶 黄 素 循环 转换 效率 (DPS)， 通 过 叶 黄 素 循 环 和 NPO 的 偶 联 消耗 多 余 光 能 。 此 外 ， 四 种 
植物 光 能 利用 策略 也 与 其 生活 型 有 密切 关联 。 研究 结果 对 甘 芒 、 地 和 转 草 和 佛 肚 竹 培育 上 有 具有 重 
要 的 现实 参考 价值 ， 对 芦苇 生境 生态 修复 和 生态 规划 有 科学 指导 价值 。 
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Analysis on the differences of light utilization strategies of 
four Poaceae species with different evolution degrees in the 


south subtropical region of China during summer period 
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Abstract: In order to explore the light energy utilization strategy of four Poaceae species, 

including sugarcane, carpet grass, bulrush and buddha bamboo, the plants in the field or original 
habitat were used as materials. We determined the chlorophyll fluorescence and photosynthetic 
gas exchange characteristics from freshly cut seedlings leaves in vivo, and then sampled the leaves 
to analyze the pigment contents during the hottest period of the summer. The results were as 
follows: (1) The C4 sugarcane and carpet grass had high net photosynthetic rate (P,) coupled with 
high water use efficiency (WUE) and high quantum-yield efficiency (9), thus being able to 
assimilate a large fraction of light energy; (2) The C; bulrush had relatively high 已 , WUE and 4; 
its high carotenoid pool which coupled high heat dissipation (NPQ) may help the bulrush to get rid 
of the excessive light energy; (3) The C5 buddha bamboo had the lowest P,, WUE and ®;, however, 
its large carotenoid contents and high xanthophyll de-epoxidation level (DPS), coupled with high 
NPQ are expected to help the leaves to dissipate the excess light energy. The light-use strategies of 
the four grass species were also affected by their life forms. These findings are expected to help 


breeding programs for sugarcane, carpet grass and bamboos, and to provide a physiological 
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reference for wetland ecological restoration and planning. 
Key words: evolution of photosynthesis, photosynthetic adaptation, Poaceae species, hot stress 
条 本 科 是 被 子 植物 “五 大 家 族 " 之 一 ， 从 炎热 的 荒漠 到 严寒 的 南极 均 有 分 布 ， 履 盖 了 全 球 
1/5 以 上 的 陆地 面积 ， 贡 献 了 约 14 的 陆地 初级 净 生 产 力 CLloyd & Farquhar, 1994)， 生 态 和 
经 济 价值 显著 。 
基于 不 草 系统 发 育 工 作 组 (Grass Phylogeny Working Group, GPWG) (GPWG I, 2001; 
GPWG II, 2012) 和 后 续 学 者 (Cotton et al., 2015; Soreng et al., 2015) HERA, KTE 
科 、 服 叶 竺 亚 科 和 姜 叶 笠 亚 科 依 次 形成 未 本科 系 统 发 育 树 的 基 系 ， 在 此 基础 上 演化 出 BOP 
分 枝 〈 稻 亚 科 、 竹 亚 科 、 早 熟 禾 亚 科 ) 和 PACMAD rx. REPR — E SENERE, PITEXERE 
百 生 草 亚 科 、 扁 芝 草 亚 科 、 虎 尾 草 亚 科 )。3 000 万 年 前 渐 新 世 时 期 ， 低 COS 浓度 和 和 干旱 环 
境 压力 驱动 部 分 不 本 科 植 物 从 Cs 途径 进化 出 C4 途 径 , 这 是 不 本 科 植 物 系 统 演化 中 的 重要 里 
程 碑 ， 目 前 ， 格 叶 竺 亚 科 、 服 叶 竺 亚 科 和 姜 叶 竺 亚 科 基 系 和 BOP 分 支 植物 中 尚未 发 现 C4 
植物 ，PACMAD 分 支 中 的 稚 亚 科 、 三 芳 草 亚 科 、 疡 竹 亚 科 、 虎 尾 草 亚 科 共 有 5 044 种 C4 植 
物 ， 约 占 禾 本 科 总 数 的 41% (Sage, 2016)。C4 植物 较 Cs 植物 有 更 高 的 光合 速率 和 更 强 的 生 
长 能 力 ， 然 而 ， 随 着 CO, 浓度 升 高 ， 全 球 气候 变 暖 ，C4 植物 的 优势 可 能 弱化 而 变 为 劣势 
(Edwards et al., 2010 ) 。 
光合 机 构 吸 收 的 光 能 超过 光合 作用 所 能 利用 的 量 时 引发 光 抑制 , 严重 的 光 抑制 导致 光 氧 
化 、 光 漂白 等 损伤 和 破坏 (Acebron et al., 2020)。 植 物 在 长 期 进化 中 形成 一 系列 光 抑 制 防御 
机 制 ， 如 通过 提高 光合 能 力 降 低 光 能 过 剩 〈Savitch et aL, 2002); 依靠 跨 内 赛 体 膜 质 子 梯度 
- 的 高 能 态 淳 灭 耗 能 (Holt et al., 2005), 其 中 PsbS 蛋白 (Li et al., 20000 和 叶 黄 素 循 环 CHorton 
et al., 1996) 起 了 核心 作用 ; 天 线 系统 (Niyogi et al., 1998) 和 反应 中 心 (Matsubara & Chow, 
2004) 淳 灭 耗 能 ， 代 谢 耗 能 ， 如 光 呼 吸 〈Ort & Barker, 2002)、 水 -水 循环 (Asada, 1999) 和 


叶绿体 呼吸 (Nixon & Rich, 2006) 等 。 目 前 植物 光 抑 制 防御 在 模式 植物 和 Cs 植物 方面 研究 
c2 较 多 , 并 且 这 些 研究 主要 聚焦 于 揭示 光 能 利用 的 生理 和 分 子 机 制 , 从 生态 视角 比较 不 同类 群 ， 
1t 如 Cs 和 C4 植 物 , M AE RU AE s e EEA e E A EEG GERE SES 2 E ATHE I LR Ab 
,一 我 国 南 亚热带 地 区 气候 的 一 个 显著 特点 是 夏季 漫长 而 湿热 , 然而 该 地 区 植物 却 在 此 时 期 


生长 最 旺盛 。 它 们 适应 这 种 气候 的 光合 生理 生态 机 制 目前 尚 不 清楚 。 为 此 ， 本 研究 以 我 国 南 
亚热带 地 区 重要 代表 性 不 本 科 植 物 PACMAD | 2r 3c HP VE e SEA HE RR VACHES ES IJ 4 4E 

'e C, 甘蔗 CSaccharum officinarum, SO). RUR EH TE PRAVO ES SER BJHS^E. Cs 地 牧草 

rr (Axonopus compressus, AC). Tp XEREIETR SO JB IIBE Cs 芦苇 (Phragmites communis, 
POA BOP 4) 3c re TXEREESS TT ROS SOL TT LAS OVE 8 E70 C (Htt C Bambusa ventricose, BV) 
为 材料 〈 图 1)， 研 究 它们 在 炎夏 伏天 的 光 能 利用 策略 及 差异 ， 为 植物 光 适 应 和 不 本 科 植 物 
光合 演化 相关 研究 提供 新 资料 ， 同 时 为 甘蔗 、 地 毯 草 和 佛 肚 竹 生 产 提供 现实 参考 ,为 芦苇 生 
态 修复 和 生态 规划 提供 科学 指引 。 
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甘蔗 Saccharum officinarum, HË Axonopus compressus 
系统 发 育 树 按照 文献 (Sage, 2016) 绘制 。 


The phylogenetic tree was drawn according to the article (Sage, 2016). 


1 不 本 科 植 物 系统 发 育 树 


Fig.1 The phylogenetic tree of the Poaceae species 


1 材料 与 方法 


1.1 试验 地 点 及 材料 


试验 地 点 位 于 广西 壮族 自治 区 南宁 市 西 郊 广西 大 学 (108?17'E，22°50'N) 校园 内 。 该 地 
属 我 国 南亚 热带 气候 区 ， 为 湿润 的 亚热带 季风 气候 ， 年 均 降 水 量 1 304.2 mm， 集 中 于 5 一 9 
H. FIRRA, KAHH, LFE. Fim 21.3 C, 1 月 均 温 12.9 "C, 7 月 均 温 
28.3 "C， 土 壤 为 砖 红壤 ，pH 4.5~6.5。 

甘蔗 、 地 毯 草 、 芦 革 和 佛 肚 竹 四 种 试验 材料 均 生 长 于 广西 大 学 东 校 园 ， 其 中 甘蔗 为 旱地 
大 田 种 植 ， 芦 革 为 桶 栽培 养 ， 低 水 肥 常 规 管理 ， 测 定时 株 高 约 2 m: 地 牧草 为 校园 绿化 草坪 
植物 ， 由 工人 定期 维护 ， 葵 长 10~15 cm; 佛 肚 竹 自 然 生 长 于 水 塘 边 ， 株 高 也 约 为 2 m. 


12 叶绿素 荧光 参数 的 测定 


Æ 2020 年 7 月 10 一 17 日 连续 晴朗 炎热 天 气 , E BUE EBERT TS. HE. PRETI UR 
可 见 肥 厚 带 叶 , 地 牧草 直立 枝 顶 端 倒数 第 2 时 , 使 用 Dual-PAM-100 IERA KIGIN% (WALZ,， 
Germany) 活体 测定 所 有 叶绿素 欧 光 参数 。 首 先 ， 每 天 凌晨 5:00 测定 经 一 整 晚 瞳 适应 样 叶 的 
HRR UPSD 最 大 光化学 效率 (F/m) MERRI PSD P7oo 最 大 氧化 量子 产 额 C(P,)。 
上 午 8:00 经 暗 适 应 30 min 后 开启 1 178 pmol-m*s” 1 光 化 光 进行 诱导 ， 达 稳 态 后 记录 PSI 实 
际 光合 量子 产 额 YD、 供 体 侧 非 光化学 能 量 耗 散 额 YWD) 、 受 体 侧 非 光化学 能 量 耗 散 额 YNA)、 
PSU 实际 光合 量子 产 额 XID、 热 耗 散 的 量子 产 额 了 (WPO) 、 组 成 型 量子 产 额 YWO)、 光 化 
FKR P) HFEA NPO) 以 及 PSI 和 PSII 相对 电子 传递 速率 ETRI、ETRII 


1.3 光合 气体 交换 参数 的 测定 


于 上 述 日 期 的 上 午 8:00 一 11:00 (气温 32-36 C, J638 480 ~2 060 umol:m?.s , (EH 
LI-6800 便携 式 光 合 仪 “Li-Cor, USA) 测定 用 于 叶绿素 痰 光 参 数 测定 的 叶片 的 光合 气体 交换 


参数 ,流速 设 为 500 umol- m^. s 通过 小 钢瓶 控制 CO» 浓度 到 400 hmolmol 相对 湿度 60%、 
叶 室 温度 32 'C。 测定 时 先 在 1500 umom -s 光 强 下 〈 红 蓝光 比例 9 : 1) 诱导 ， 达 稳 态 后 
记录 光合 速率 (P, AILEE (GO. ABEK (E) WE CO, 浓 度 (C;) 等 参数 ， 再 按 
2000, 1800, 1500, 1000, 800, 600, 400, 250, 200, 150, 100, 75, 50, 25, 0 umol- m?.s' 
的 光 梯 度 测 光 响 应 曲线 ， 每 个 梯度 下 至 少 保 持 3 mins. Jena NZ ill £6 22 208 H Ef N h RIA TE 
模型 (Ye & Yu, 2008) 进行 拟 合 。 内 豪 水 分 利用 效率 (WUE,;) T WUE; =P G tA, 叶片 
瞬时 水 分 利用 效率 (WUE) 按 WUE= PE 计算。 
1.4 叶片 色素 含量 及 叶 黄 素 循环 组 分 测定 

完成 叶绿素 谈 光 和 光合 气体 交换 参数 的 测定 后 , 分 别 于 凌晨 和 正午 剪 取 测定 叶片 , 参照 
陈 敏 氨 等 (2016) 方法 ,准确 称 取 0.1 g EEI, 加 液 氮 研磨 ， 再 加 1 mL 丙酮 冰箱 内 避 光 浸 提 
12h, 浸 提 液 经 5 000 rmin 3 CHÙ 10 min, 取 上 清 液 , 添加 1 mL 丙酮 避 光 低温 浸 提 2 h, 
再 次 3 "CEP 10 min， 最 后 将 两 次 上 清 液 合并 ， 经 0.22 nm 有 机 膜 过 滤 后 上 高 效 液 相 色谱 
仪 CWATERS, ALLIANCE E2695, USA) 测定 色素 含量 。 色 谱 条 件 参 照 朱俊 杰 (007) 的 
方法 ， 色 谱 柱 Waters Symmetry RP18 (5 um, 4.6 mm, 250 mm) 购 自 北京 易 新 昌盛 科技 有 
RAS, MS A WAE: 甲醇 : 水 (84 : 9 : 7), 流动 相 B 液 为 甲醇 ,流速 为 1 mL: min 
采用 梯度 洗 脱 法 ， 先 用 10096 A 液 洗 脱 8 min，8~10 min 后 降 为 0% A Wi, 10-20 min 0% A 
ili, 20-21 min 上 升 为 100% A ili, 21-38 min 为 100% A ili, 由 Waters2998 PAD (WATERS， 
USA) 检测 器 检测 ， 检 测 波长 445 nm。 叶 绿 素 b (Chlb)、 叶 绿 素 a (Chla) 标准 样 购 自 sigma 
公司 ， 新 黄 质 (N)、 叶 黄 质 (L)、 紫 黄 质 (V)、 环 氧 玉 米黄 质 (A)、 玉 米黄 质 CZ) WA 
BOC Sciences 公司 。 叶 黄 素 循环 转换 率 (DPS) 按 DPS- (A+Z) /(V+A+Z) 计算 。 


1.5 数据 分 析 与 处 理 

各 测定 指标 重复 三 次 (n =3)， 结 果 以 平均 值 土 标准 差 表 示 ，Duncan 法 比较 四 种 植物 的 
光合 气体 交换 、 叶 绿 素 痰 光 参 数 及 色素 含量 的 差异 (P<0.05)， 使 用 Microsoft Excel 2013 处 
理 数据 ，SigmaPlot 14.0 ER], SPSS 25.0 统计 分 析 。 


2 ”结果 与 分 析 


2.1 ”四 种 禾 本 科 植 物 两 光 系统 凌 展 最 大 光化学 效率 

如 图 2: A 所 示 ， 四 种 禾 本 科 植 物 炎夏 最 热 时 段 光 系统 IE 凌晨 FIF, 值 均 在 0.8 UF, 
虽然 统计 结果 显示 种 间 没 有 显著 差异 〈P>0.05)， 然 而 上 只 有 C, 地 毯 草 〈0.727) 表现 出 明显 
的 光 抑 制 。 进 一 步 分 析 光 系统 工 的 局 , 值 ， 种 间 差 异 (P<0.05) 则 突显 出 来 ， 甘 芒 最 高 ， 地 毯 草 
最 低 ， C3 的 芦苇 和 佛 肚 竹 处 于 中 间 (图 2: BO. 
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种 类 Species 


SO. Hj: AC. HEHE, PC. 芦苇 ; BV. 佛 肚 竹 。 下 同 。 


SO. Saccharum officinarum; AC. Axonopus compressus; PC. Phragmites communis; BV. Bambusa ventricose. The 


same below. 


图 2 四 种 不 本 科 植 物 最 大 光化学 效率 


Fig. 2 Maxim photochemical efficiency of four Poaceae species 
2.2 ”四 种 不 本 科 植 物 两 光 系 统 能 量 利用 


从 四 种 植物 PSI 的 能 量 利用 看 ， 总 体 上 它们 均 通 过 Y(ID 消 耗 大 量 光 能 ，Y(NO) 耗 能 额 
比例 最 小 。 种 间 比 较 ， 地 敌 草 Y(NO) 在 总 能 量 中 占 比 显著 高 于 其 他 三 种 植物 ，Y(NPO) 则 明 
显 低 于 其 他 三 种 植物 (图 3， 上 排 )。 

四 种 植物 PSI 的 能 量 使 用 总 体 是 YO) 耗 能 额度 最 大 ， 其 中 在 佛 肚 竹中 占 比 最 高 ， 在 地 
穆 草 中 占 比 最 低 ， 芦 苇 和 甘蔗 居中 (图 3， 下 排 )。Y(NA) 在 地 牧草 和 芦苇 中 占 比 明显 大 于 甘 
REMILI, YND) 能 耗 在 芦苇 中 占 比 相对 较 低 ， 其 次 是 佛 肚 竹 ， 甘 蔗 和 地 毯 草 中 则 相对 
较 大 。 


BV 
BV 


种 类 Species 


3 四 种 不 本 科 植 物 能 量 分 配 


Fig. 3 Energy distribution of four Poaceae species 


2.3 ”四 种 禾 本 科 植 物 光合 气体 交换 能 力 
从 己 , 结 果 看 ， 甘 蔗 最 高 ， 芦 苇 和 地 毯 草 居中 ， 佛 肚 竹 则 最 低 《〈 图 4: A)。G, 方 面 ， 


芒 同 样 最 高 ， 芦 于、 佛 肚 竹 和 地 牧草 依次 降低 (图 4: B)。 与 己 和 6G, 不 同 , E 在 四 种 植物 
中 旦 芦苇 > 甘 芒 > 地 牧草 > 佛 肚 竹 (图 4: CO. 
^ A [一 一 C4 mmm C3 9 i 1— C4 mmm C5 lS [一 一 C4 umm C3 
` 164 ses] | a, : 
$ c W oiia k 
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图 4 四 种 不 本 科 植 物 光 合 气体 交换 参数 


Fig. 4 Photosynthetic gas exchange parameters of four Poaceae species 
2.4 ”四 种 禾 本 科 植 物 光 响应 曲线 


四 种 植物 的 光 响 应 曲线 如 图 5 所 示 。 甘 蔗 表 现 出 典型 C4 植物 的 特征 ， 即 使 在 炎热 天 气 
条 件 下 ， 光 响应 曲线 也 没有 明显 的 饱和 倾向 。Cs 的 芦 革 也 表现 出 部 分 C4 植物 的 曲线 特征 ， 
甚至 比 C4 的 地 毯 草 更 明显 。 佛 肚 竹 明显 不 同 于 其 他 三 种 植物 ， 光 响应 曲线 是 典型 的 C3 植物 
特征 。 在 低 光 区 (<500 umol m^.s O, HE. ERU ER SE P, 值 比较 接近 , 在 中 高 光 区 (500~ 
2 000 pmol-m™…s) 则 逐渐 显现 出 差异 。 与 其 他 三 种 植物 相 比 ,无论 在 低 光 区 还 是 高 光 区 ， 佛 
肚 竹 P 值 均 明 显 较 低 。 


净 光合 速率 P, (umolm?:s") 


T T T T T T T 
0 300 600 900 1200 1500 1800 2100 2400 
光合 有 效 辐射 PAR (umol-m?-s*) 


图 5 四 种 不 本 科 植 物 光 响 应 曲线 


Fig. 5 Light-photosynthetic response curves of four Poaceae species 
2.5 ”四 种 禾 本 科 植 物 水 分 利用 率 、 量 子 效率 及 相关 性 


如 图 6 所 示 ， 从 种 间 对 比 看 ， 芦 革 和 地 毯 草 WUE; 较 高 ， 甘 芒 其 次 ， 而 佛 肚 竹 则 远 低 
于 三 者 。WUE 以 甘蔗 和 地 悉 草 较 高 ， 其 次 是 芦苇 , 佛 肚 竹 同样 远 低 于 三 者 。 量子 效 率 (50) 
以 地 毯 草 较 高 ， 其 次 是 甘蔗 和 芦苇 ， 佛 肚 竹 远 低 于 前 三 者 。 

综合 分 析 的 结果 显示 ， 四 种 植物 炎夏 伏天 水 分 利用 效率 和 e, 总 体 上 呈 显 著 的 线性 正 相 
关 关 系 (图 6: A, BO. 
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图 6 四 种 不 本 科 植 物 量子 效 率 、 水 分 利用 率 及 相关 关系 


Fig. 6 Quantum yields, water use efficiencies and correlations of four Poaceae species 


2.0 ”四 种 禾 本 科 植 物 几 个 重要 辅助 光合 参数 

如 表 1 所 示 ， 四 种 植物 ETRI 以 甘蔗 最 高 ， 地 毯 草 和 佛 肚 竹 
其 他 三 种 植物 无 显著 差异 。gP 以 地 毯 草 较 高 ， 
其 次 是 地 悉 草 和 芦苇 ， 


是 以 甘蔗 最 高 ， 
But cs 


EL 


甘蔗 最 高 , 


次 是 户 


R1 四 种 不 本 科 植 物 的 光合 


ica 
XE RI; 


苇 和 地 牧草 ， rd 


其 则 较 低 。 


参数 (平均 值 土 标准 差 ，n=3) 


mx. BE 


Æ, ETRII 
其 次 是 佛 肚 竹 ， 芦 苇 和 甘 
暗 呼 吸 速率 Ry 以 


Table 1 Photosynthetic parameters of four Poaceae species (mean t SE, n=3) 


参数 Parameter Hi so 地 牧草 AC 芦苇 PC 佛 肚 竹 BV 
PSI 相对 电子 传递 速率 CETRD 111.9 x 21.4a 64.9 + 2.3b 51.6 +2.7 b 61.5 +21.3b 
PSI 相对 电子 传递 速率 CETRID 43.9 + 10.34a 34.4 + 7.7b 31.0 + 7.3b 35.8 + 8.5b 
JGAESEXEOK FRE Ca P) 0.10 + 0.03b 0.16 + 0.03a 0.09 + 0.03b 0.11 + 0.03ab 
胞 间 CO; 浓度 C; Cumol- mor!) 138.9 + 19.25c — 165.3 € 33.6b 156.4 + 33.8b 287.5 + 2.5a 
瞳 呼 吸 速 率 R (umobm?s!) 2.50 + 0.68a 1.29 +0.62bc 2.19 + 0.66ab 0.42 +0.12c 
ik: 同一 行 不 同 小 写字 母 表示 种 间 差 异 显著 (P<0.05)， 下 同 。 


Note: Different small letters in the same line indicate significant differences between species(P<0.05), the same 


below. 


2.7 ”四 种 不 本 科 植 物 光合 色素 合 量 


四 种 植物 色素 含量 见 表 2， 新 黄 质 含量 种 间 差 异 显著 ， 佛 肚 竹 最 高 ， 地 毯 草 最 低 。 叶 黄 
质 含量 的 种 间 差 异 显 著 ， 以 饭 贰 最高， 地 徐 草 最 低 。 叶 黄 素 循环 库容 佛 肚 竹 显 著 高 于 睛 苇 ， 
后 者 显著 高 于 甘蔗 ， 地 毯 草 显 著 低 于 其 他 三 种 植物 。 叶 绿 素 总 量 以 甘蔗 和 疡 苇 较 高 ， 其 次 是 
佛 肚 竹 ， 最 低 是 地 牧草 。 总 体 上 来 看 ， 地 牧草 光合 相关 色素 含量 显著 低 于 其 他 三 种 植物 

CP«0.05). 
表 2 四 种 不 本 科 植 物色 素 含量 (平均 值 土 标准 差 ，n=3) 
Table 2 Pigment contents of four Poaceae species (mean +SE, n=3) 
物种 Species 新 黄 质 叶 黄 质 叶 黄 素 库容 叶绿素 总 量 
Neoxanthin Lutein V+A+Z Chl (a+b) 
(ug: g’ (ugg ) (hgg ) Cng'g ) 
甘蔗 SO 171.48 + 3021c 1185.42 + 46.75c 663.59 + 44.74c 6.17 € 1.15a 
bH AC 115.97 + 28.74d 438.21 + 33.39d 347.93 + 33.68d 2.13 + 0.06c 
芦苇 PC 331.46 + 3221a 1598.14 + 36,78a 812.79 + 47.25b 6.04 + 0.09a 
ATI BV 319.28 + 40.13b 1260.12 + 42.45b 850.55 + 45.72a 4.43 + 0.12b 
28 ”四 种 禾 本 科 植 物 光 合 色 素 含量 和 光合 性 能 的 相关 性 

综合 分 析 光 合 特性 和 色素 含量 的 相关 性 , 结果 显示 , FIF, 和 正午 DPS 极 显 著 负 相关 (图 

7. A), 而 DPS 与 NPQ 显著 正 相关 (图 7: B), Chla/Chlb 的 比值 与 净 光 合 速率 显著 EHX 
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7 四 种 不 本 科 植 物色 素 含量 和 光合 特性 相关 性 


Fig. 7 Correlations between pigment contents and photosynthetic characteristics of four Poaceae 


species 
3 讨论 


3.1 C, 型 与 C3 型 不 本 科 植 物 在 南亚 热带 地 区 炎夏 伏天 光 能 利用 策略 及 差异 分 析 


总 体 上 南亚 热带 四 种 禾 本 科 植 物 的 光合 作用 较 好 适应 了 炎夏 高 温 潮湿 天 气 。 昌 然 C4 的 
地 牧草 有 轻微 光 抑制 ， 但 作为 地 生 植 物 已 较 强 。 

四 种 植物 光 能 利用 策略 差异 明显 。 首 先 从 两 种 Cs 植物 来 看 ， 它 们 同属 于 不 本 科 系 统 树 
中 的 PACMAD 分 文中 的 奢 亚 科 〔 与 虎尾 草 亚 科 并 称 该 分 支 的 两 大 骨干 群 系 )， 过 去 该 亚 科 
在 系统 树 中 位 于 较 高 级 分 文 ， 近 来 根据 叶绿体 全 基因 组 的 研究 结果 (Cotton et al., 2015) 及 
十 助 研究 ， 将 其 调 为 PACMAD 分 支 的 基部 群 系 CSoreng et al., 2015)， 在 族 、 亚 族 和 属 的 水 
平 上 ， 两 种 G4 植物 处 于 并 列 的 单 系 群 中 。 这 两 种 C4 植物 最 突出 的 光 能 利用 策略 是 在 高 热天 
气 下 依然 维持 高 P,， 从 而 消耗 大 量 光 能 。Cs 途径 的 进化 形成 机 制 目 前 有 两 种 主要 学 说 ， 其 
一 是 环境 学 说 , 认为 低 CO, 浓 度 和 干旱 是 驱动 C3 途径 进化 为 Cs 途径 的 根本 动力 , 为 适应 低 
CO 浓度，C4 植物 进化 出 浓缩 CO, BETIS ARCU RR CO». 的 磷酸 烯 醇 式 丙酮 酸 羧 
化 酶 (PEP 羧 化 酶 ) (Christin et al., 2008; Christin & Osborne, 2014)。PACMAD 分 支 和 BOP 
分 支 虽 然 有 共同 的 先祖 , 但 只 有 前 者 进化 出 C4 光 合 途 径 , 其 根本 原因 是 环境 ( 低 COS 浓度 、 
高 温 、 干 旱 ) 选择 压力 不 同 ， 此 外 ,环境 压力 下 基因 组 中 进化 出 一 些 编码 酶 的 基因 ， 可 能 促 
进 了 C4 途径 的 形成 (Griffiths et al., 2013 )。 其 二 是 解剖 学 说 ， 认 为 PACMAD 分 支 先祖 具有 
HE BOP 分 支 先祖 更 大 的 维 管 束 辅 BS) 面积 (前 者 中 占 比 大 于 15%)， 更 小 的 BS 间距 ,在 
低 CO, 浓 度 和 干旱 胁迫 发 生 时 , PACMAD 2) x BS 间距 逐渐 变 小 ,而 BS 面积 逐渐 加 大 ， 最 
终 进 化 出 C4 途 径 ，BOP TxE BS 面积 减 小 是 C4 途径 分 化 完成 后 才 发 生 的 (Christin et al., 
2013)。 近 年 来 ， 该 学 说 得 到 越 来 越 多 的 支持 (Lundgren et al., 2019 )。 无 论 是 环境 学 说 还 是 
解剖 学 说 ， 与 C3 植物 相 比 ，Cs 植物 客观 上 进化 出 了 更 加 亲 和 CO» 的 酶 系 和 含 叶绿体 的 “BS 
泵 *， 叶 绿 体 分 布 格局 也 出 现 了 明显 的 变化 。 这 种 变化 不 但 对 低 CO, 浓度 更 适应 ， 客 观 上 也 
促进 了 更 高 效 的 水 分 运输 。 基 于 此 ， 有 观点 认为 ，C4 途径 演化 的 结果 是 同时 优化 了 碳 、 水 
利用 效率 (Osborne & Sack, 2012 )。 本 研究 中 , 两 种 C4 植 物 光合 速率 和 水 分 利用 效率 均 较 高 ， 
支持 上 述 观 点 。 秦 汞 等 (2015) 比较 7 个 具有 不 同 抗旱 能 力 的 甘蔗 品种 发 现 ， 抗 旱 能 力 强 的 
品种 具有 更 小 的 脉 间 距 ， 更 大 的 BS 面积 和 更 高 的 已。 由 此 可 见 ， 甘 雯 中 碳 、 水 优化 利用 策 
略 联系 紧密 ， 炎 夏 高 光 高 温 条 件 下 这 种 关系 再 次 得 到 体现 。 叶 子 飘 等 (2016) 研究 发 现 ， 
C4 玉米 和 高 梁 比 Cs 的 栾 树 和 辣椒 有 更 高 的 水 分 利用 效率 , 这 些 结果 同样 也 支持 上 述 C4 途径 
演化 中 碳 、 水 利用 协同 优化 的 观点 。 此 外 ， 本 研究 还 发 现 ，C4 植物 的 高 WUE 与 高 o; 紧密 
联系 。Furbank & Hatch (1987) 指 出 ， 强 光 高 温 条 件 下 ，C4 植 物 BS 会 渗 漏 部 分 CO» 到 叶肉 细 
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胞 中 去 ， 从 而 提高 叶肉 细胞 的 B;。 本 研究 中 ， 两 种 C4 植物 高 WUE 极 可 能 也 是 高 碳 同化 力 
的 一 个 客观 反映 ,同时 还 提高 了 叶片 的 B;, 增强 叶片 弱 光 利用 能 力 , 综合 光 适 应 能 力 更 强 。 

高 温 炎 热天 气 条 件 下 ，C 地 牧草 叶绿素 总 含量 明显 低 于 其 他 三 种 植物 ， 有 助 于 减少 叶 
片 对 强 光 的 吸收 ， 这 是 地 生 C4 植物 的 一 种 光 适 应 策略 。 和 5 月 常温 条 件 〈 常 温 下 叶绿素 总 
量 为 9.80.3 mgg’) 相 比较 ，C4 甘蔗 叶绿素 总 含量 也 降低 ， 叶 绿 素 a/b 的 比值 也 略 低 于 常 
温 条 件 (常温 下 叶绿素 ab 值 为 3.1 : 1)。 色 素 含量 和 色素 -蛋白 复合 体 ， 尤 其 是 捕 光 蛋白 复 
合体 有 固定 化 学 计量 关系 CFarquhar et al., 1982 )， 色 素 含量 的 降低 是 叶绿体 内 部 结构 和 功能 
调节 的 一 种 反映 ， 有 助 于 防止 光 氧 化 和 光 漂 和 白 (Powles, 1984; Niyogi et al., 2001)。 本 研究 还 
发 现 ，Chla/Chlb 的 比值 和 书 , 呈 显著 的 正 相 关 关 系 ， 表 明 叶 绿 素 a/b 比值 的 变化 直接 影响 光 
合 碳 同化 能 

逆境 胁迫 下 , 通过 维持 高 P, 消耗 光 能 的 策略 在 部 分 Ca 植物 , 如 红 树 (朱俊 杰 和 曹 坤 芳 ， 
2018)、 冬 小 麦 (Savitch et al., 2002) 等 植物 上 也 有 报道 。 本 研究 中 ， 处 于 不 本 科 进 化 树 
PACMAD 分 支 较 高 位 置 芦 竹 亚 科 的 Cs 芦苇， 和 该 分 支 基 群 系 乘 亚 科 的 两 种 C4 植物 类 似 ， 
也 通过 维持 较 高 的 P 消耗 大 量 光 能 (图 4A), 并 且 , 芦苇 同样 具有 较 高 的 WUE 和 pR 6)。 
ERIE (20070 发 现 ， 在 干旱 胁迫 下 部 分 芦苇 会 出 现 由 Cs 向 Cs 途径 的 转化 ， 这 种 光合 途 
径 转 化 现象 在 C4 植物 不 同 亚 型 间 也 有 报道 Wang et al., 2014)， 被 子 植物 C4 途径 的 形成 至 
少 经 历 了 64 次 独立 进化 (Hibberd & Quick, 2002)， 禾 本 科 植 物 中 则 至 少 有 22~24 次 独立 进 
化 CGPWGII, 2012)， 逆 境 下 光合 途径 转化 的 现象 与 此 有 关 。 

高 温 湿热 天 气 下 , 总 革 利用 类 胡 葛 小 素 防 御 光 抑制 也 是 一 种 光 能 利用 策略 。 相 比 于 其 他 
三 种 植物 ,芦苇 叶 黄 质 和 新 黄 质 含量 均 较 高 ， 叶 黄 素 循 环 库容 也 较 高 。 这 些 类 胡 葛 卜 素 同 处 
于 一 个 代谢 体系 中 ， 叶 黄 素 循 环 色素 可 以 转换 为 新 黄 质 ， 其 前 体 物 质 也 可 以 转换 为 叶 黄 质 
(Lu & Li, 2008)， 类 胡萝卜 素 总 体 较 高 表明 该 代谢 途径 活跃 。 叶 黄 素 循环 的 光 保护 作用 书 
制 有 玉米 黄 质 直接 深 灭 激 发 态 叶 绿 素 假说 (Chow,， 1994) 和 PSII 色素 捕 光 蛋白 复合 体 聚 入 
利于 叶绿素 荧光 非 济 灭 假说 (Horton，1996)。 从 叶 黄 素 循环 色素 中 午 DPS 看 ， 上 芦苇 处 于 中 
等 水 平 ， 正 午 DPS 和 NPO 显著 线性 正 相 关 ， 表 明 叶 黄 素 循环 实质 上 起 到 了 光 保 护 作 用 ， 
支持 色素 捕 光 蛋白 复合 体 聚 集 淳 灭 假说 。 

佛 肚 竹 位 于 禾 本 科 系 统 树 BOP 分 支 的 较 高 位 , 与 两 种 C4 植 物 相 比 ， 在 炎夏 伏天 固 碳 能 
力 及 水 分 利用 率 均 较 低 ,量子 效率 也 较 低 , 但 其 叶 黄 素 循 环 色素 库容 最 高 。 其 光 能 利用 策略 
最 明显 的 特征 是 借助 类 胡萝卜 素 与 VPC 偶 联 方式 耗 散 多 余 光 能 。 孙 化 雨 等 〈2015) 和 娄 永 
W% (2016) 在 毛竹 中 也 证 实 了 叶 黄 素 循环 偶 联 NPO 的 光 抑 制 防御 策略 。 


3.2 ”炎夏 伏天 光 能 利用 策略 与 生态 分 布 和 生活 型 选择 的 关系 分 析 


本 研究 中 , 南亚 热带 地 区 两 种 C4 不 本 科 植 物 是 旱 生 生态 型 , 两 种 Cs 植物 是 湿 生 生态 型 。 
从 演化 角度 分 析 , 两 种 C4 植物 特殊 的 叶片 结构 和 酶 系 使 它们 在 适应 早生 生境 方面 优势 明显 。 
野生 甘蔗 和 栽培 甘 卫 几乎 遍布 整个 南亚 带 气候 区 ， 是 典型 的 拓 芝 先锋 植物 。Cs3 芦苇 在 南亚 
热带 地 区 分 布 范围 明显 小 于 甘蔗 ,主要 分 布 在 河滩 、 水 塘 等 潮湿 环境 ， 部 分 芦苇 也 能 分 布 到 
较 干 旱 的 滩涂 和 干 润 的 河滩 , 其 较 强 的 碳 同 化 能 力 及 通过 调配 类 胡萝卜 素 耗 散光 能 的 机 制 起 
了 保障 作用 。 至 于 这 些 旱 生地 段 的 芦苇 是 否 演化 出 Cs 光合 途径 有 待 进一步 确认 。 佛 肚 竹 光 
合 能 力 较 弱 ,水 分 利用 效率 低 ， 主 要 通过 色素 调配 应 对 高 温 强 光 胁迫 ， 而 色素 底 物 主要 来 自 
光合 产物 ,这 种 生理 特性 限制 了 它们 的 分 布 范围 .和 前 述 三 种 植物 相 比 , 其 分 布 范 围 更 狭小 ， 
主要 散布 于 相对 湿度 较 大 的 水 塘 、 沟 渠 边 上 ， 并 且 营 从 生生 活 。 

从 生活 型 分 析 , 地 牧草 是 典型 的 地 面 芽 多 年 生 草 本 植物 , 其 他 三 种 植物 是 高 位 芽 多 年 生 
草本 植物 。 在 自然 条 件 下 ， 地 面 芽 植物 很 难保 证 其 上 方 没有 其 他 植物 人 遮盖， 因此 其 生态 策略 
偏向 于 阴 生 。 地 毯 草 虽 然 进化 出 C4 光合 途径 , 但 其 光 能 利用 策略 相对 保守 , 体现 在 : 第 一 ， 
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其 PSII 总 能 量 耗 散 中 了 CNO) 比例 几乎 是 其 他 三 种 植物 的 2 倍 , PSI 总 能 量 耗 散 中 了 CVD) 
+Y (NA) 的 和 也 明显 高 于 其 他 三 种 植物 ， 第 二 ，G,、E 相对 较 低 ， 第 三 ， 类 胡萝卜 素 和 叶 
绿 素 含 量 均 显 著 低 于 其 他 三 植物 ， 在 高 温 炎 热 环 境 下 除了 维持 一 定 的 已 外 ， 也 通过 大 幅 提 
高 DPS 来 加 强 热 耗 散 。 研 究 小 组 观察 到 地 毯 草 在 低温 条 件 下 合成 大 量 的 花 青 素 〈 待 发 表 数 
据 )， 作 为 临时 光 保 护 物 质 ， 其 他 三 种 植物 则 较 少 有 这 种 次 生 代 谢 ， 也 从 一 个 侧面 反应 出 其 
光 能 利用 机 制 的 保守 性 。 


4 结论 


总 之 ,南亚 热带 地 区 炎夏 伏天 高 热天 气 条 件 下 ，C4 甘蔗 通 过 高 光合 速率 消耗 大 量 光 能 ; 
C4 地 毯 草 通 过 较 高 碳 同化 并 结合 较 高 DPS 加 强 热 耗 散 ，Cs PS BER 2S Ca 植物 的 高 固 碳 
和 高 水 分 利用 效率 ， 也 通过 类 妆 葛 卜 素 耦合 的 NPO 耗 散 部 分 光 能 ;Cs 的 佛 肚 竹 主要 依靠 类 
胡萝卜 素 耦 合 的 VPC 耗 散 多 余 光 能 。 这 些 植物 光 能 利用 策略 与 它们 的 生态 分 布 和 生活 型 选 
择 密切 关联 。 
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